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Summary The theoretical bases and approaches of cladistics and some specific 
problems that, directly or indirectly, rely on cladistic analysis for their revo- 
lution , are outlined and discussed . Seven sections comprise this paper : a) the phi- 
losophical foundation of cladistics; b) the theoretical tenets of cladistics; c) the 
operational procedure of cladistics ; d) three schools of classification ; e) cladistics 
and biogeography ; f) cladistics and hybrid recognition; and g) is cladistic sys- 
tematics a scientific theory ? 

Considerations of scientific methodology involve philosophical questions. 
From this point, Popper’ falsificationism serves a good foundation. Popper 
emphasizes that all scientific. knowledge is hypothetical-deductive, consisting of 
general statements (theories) that can never be confirmed or verified but only 
falsified. The theories, that can be tested most effectively, are preferable. 
Cladistics , aiming at generating accurately expressed and strictly testable systematic 
hypotheses , is well compatible with this requirement . 

The principles central to the cladistic theory and methodology are: the 
Principle of Synapomorphy ; the Principle of Strict Monophyly ; and the Principle 
of Strict Parsimony. The first requires forming nested groups by nesting 
statements about shared evolutionary novelties (synapomorphy) postulated from 
observed similarities and is the primary one. The second is mainly 
methodological, subject to modification and compromise. The principle of strict 
parsimony specifies the most preferable hypothesis (namely the one exhibiting 
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the most congruence in the synapomorphy pattern) . 

The operational procedure that might be followed in formulating and testing 
hypotheses of the synapomorphy pattern (the cladogram itself) consists of five 
steps. The erections of monophyletic groups, to a greater or lesser extent, rely 
on the hypothesis of the previous systematic studies and is the starting point for 
cladistic analysis. Character analysis, which focuses on character distribution and 
determination of the polarities , decides the reconstructed phylogeny . A detailed dis- 
cussion on the methodological principles for identifying transformation sequence is 
presented. Many algorithms have been designated to infer the cladogram , 
and are basically of parsimony techniques and compatibility tgchiques. The thus 
yielded cladograms , with their expected pattern of congruent synapomorphies , are 
tests of a particular hypothesis of synapomorphy and reciprocally synapomorphies 
are tests of cladistic hypothesis (cladogram ) Such reciprocity is a strong stimulus 
to profound understanding on phylogenetic process and phyletic relationships. The 
cladogram and the Linnaean classification have the identical logic structure and 
the set-membership of the two can be made isomorphic. 

There are three principal approaches to biological classification : cladistics ， 
phenetics and evolutionary classification. Cladistics is the determination of the 
branching pattern of evolution, and in the context of classification , the develop- 
ment of nested sets based on cladograms. Phenetics is the classification by overall 
similarities , without regard to evolutionary considerations. Evolutionary classifica- 
tion attempts to consider all meaningful aspects of phylogeny and to use these for 
making a classification. The last approach has been done intuitively , without ex- 
plicit methods. An enumeration of their differences and a discussion on their rela- 
tive merits are presented . 

Three theoretical approaches have been proposed for interpreting 
biogeographical history: the phylogenetic theory of biogeography , classical evolu- 
tionary biogeography and vicariance biogeography. The former two show some 
similarities in that they usually look upon biogeography in terms of centers of 
origin and dispersal from the centers. But the first puts a strong emphasis on the 
construction of hypotheses about the phylogenetic relationships of the organisms in 
question and the subsequent inference of their geographic relationships ; the second 
advocates a theory which does not have a precise deductive link with phylogenetic 
construction and often results in wildly narratative-type hypotheses. The vicariance 
approach de-emphasizes the concepts of centers of origin and dispersal and at 
tempts to analyse distribution patterns in terms of subdivision ( vicariance) of 
ancestral biotas. The development of the theory of plate tectonics and its 
universal acceptance enormously stimulate biogeographers to look at the world’s 
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continents and oceans from a mobilist point, which, along with the establishment 
of the rigorous tool of the phylogenetic analysis (cladistics) , profoundly reshapes 
the above three theories . 

Hybridization and polyploidy are outstanding features of many plant groups. 
But hybridization, or reticulate evolution, is inconsistent with the basic concepts 
of cladistics which is an ever-branching pattern. Cladists have suggested several 
approaches. One of them analyses all the taxa by a standard cladistic procedure 
and closely examines the cladograms for polytomies and character conflicts that 
may indicate possible hybrids .. Such generated hypothesis of hybridization can be 
corroborated or falsified by other forms of data, such as distribution , polyploidy ， 
karyotype and pollen fertility . 

There are three criteria to justify a theory to be scientific: a) whether it is a 
theory composed of hypotheses strictly falsifiable; b) whether it has predictive 
effect; and c) whether it has a explanatory value. Cladistic systematics aims at 
generating cladograms, which are hypotheses of the nested pattern of 
synapomorphy , phylogenetic process and phyletic relationships, susceptible to 
testing by postulated synapomorphies. The predictive effect of systematics relies on 
the acceptance of hypotheses of congruence about the correlation of characters , 
which thas been well founded. For non-systematic biologists , phylogenetic 
classification can be used as axiom to form a preliminary and fundamental 
explanation . 

Key words Review ; Cladistics 

摘要 ”本 文 论述 了 分 支 分 类 学 说 的 主要 内 容 及 有 关 问 题 。 全 文 包括 7 方面 的 内 容 : (1 ) 分 支 分 类 学 说 
的 哲学 原理 为 波 普尔 的 证 伪 主 义 科 学 哲学 ; (2) 分 支 分 析 的 三 个 基本 原则 是 近 裔 共性 原则 ， 严 格 单 系 
原则 及 简约 性 原则 ; G) 分 支 分 析 的 工作 步骤 包括 : 单 系 类 群 的 确立 、 性 状 分 析 、 分 支 分 析 运 算 ， 分 
支 图 与 分 类 系统 的 建立 及 分 支 图 与 性 状 再 分 析 ; 4) 本 文 讨论 了 分 支 分 类 学 派 、 表 型 分 类 学 派 与 演化 
分 类 学 派 ; (5 ) 由 于 板块 构造 理论 及 分 支 分 析 的 兴起 ， 生 物 地 理学 发 生 了 重大 变化 ， 出 现 了 传统 的 演 
化 生物 地 理学 ， 系 统 发 育 生物 地 理学 及 蔡 代 生物 地 理学 争鸣 的 局 面 ; (6) 由 于 杂交 导致 性 状 矛盾 ， 因 
此 可 以 由 分 支 分 析 识别 杂种 ; (7) 由 科学 理论 的 三 条 标准 来 看 ， 分 支 系统 学 属于 严格 意义 的 科 
学 理论 。 
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解释 及 记录 生物 界 的 多 样 性 是 系统 生物 学 的 基本 目标 ， 式 样 (生物 界 的 有 序 性 ) 及 
过 程 (产生 式样 的 机 制 ) 是 系统 生物 学 研究 的 核心 内 容 。 系 统 学 家 公认 ， 式 样 是 演化 过 
程 的 自然 产物 。Hennig (1950 ) 发 表 了 “ 系统 发 育 系统 学 的 理论 基础 ”(Grundztiige einer 
Theorie der Phylogenetischen Systematik ) 一 书 ，1966 年 该 书 以 “ 系统 发 育 系统 学 ”为 
书 名 翻译 成 英文 ， 随 即 在 系统 学 家 中 引起 强烈 反响 。Hennig (1966 ) 提 出 了 系统 发 育 分 
析 的 “基本 原则 ”， 即 两 个 演化 单位 具有 的 同样 的 性 状 状态 是 它们 共有 祖先 同一 状态 的 
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保留 ， 现 存 有 机 体 的 特征 ， 是 演化 历史 的 记录 ， 可 据 此 重建 演化 史 。 在 这 一 法 则 的 基 
ak, Hennig 提出 了 概念 明晰 、 方 法 严谨 的 一 套 系统 学 理论 一 一 分 支 分 析 学 
(Cladistics ) ， 成 为 对 式样 及 过 程 进 行 分 析 的 基本 逻辑 结构 ， 并 据 此 对 系统 学 二 百年 历 
史 积 累 的 成 就 进行 了 深刻 的 反思 (Eldredge and Cracraft 1980 ; Nelson and Platnick 
1981 ; Stevens 1984a ) ， 且 导致 了 生物 地 理学 的 重大 变革 。 其 成 就 巨大 ， 影 响 深远 ， 
是 为 我 们 重视 。 














一 、 分 支 系 统 理论 的 哲学 原理 


传统 的 系统 学 研究 是 以 难以 检验 的 含糊 的 推测 为 特征 的 。Hennig 的 分 支 分 析 却 力 
图 获得 清楚 的 系统 学 假说 ， 这 在 哲学 原理 上 正好 与 经 验 主义 哲学 家 Popper 的 证 伪 主 义 
(falsificationism ) 一 致 。 

Popper (1959 ) 认 为 ， 经 验 科学 的 研究 方法 本 质 上 是 假设 演绎 法 。 怎 样 才能 得 到 科 
学 的 假设 呢 ? 科学 观察 是 以 对 象 的 有 限 为 特征 的 ， 通过 对 有 限 个 体 的 归纳 而 得 到 一 类 
对 象 的 全 称 判断 (universal statement )( 即 不 完全 归纳 法 )， 这 就 是 经 验 科 学 假设 产生 
的 一 般 过 程 。 怎样 检验 科学 假设 呢 ? 首先 从 全 称 判断 演绎 出 针对 具体 对 象 的 特 称 判断 ， 
然后 由 观察 来 指示 该 特 称 判断 是 否 正确 。 如 正确 ， 则 全 称 判断 可 能 成 立 ; 如 错误 ， 则 
全 称 判断 就 被 证 伪 了 (falsified). Popper 进一步 指出 经 验 科学 假设 的 根本 特征 ， 即 其 
不 可 证 实 但 却 可 证 伪 。 由 于 科学 假设 包括 的 对 象 是 无 限 的 ， 观 察 无 法 穷尽 ， 所 以 假设 
永远 无 法 证 实 。 但 是 ， 只 要 找到 一 个 反例 ， 即 观察 到 一 个 由 全 称 判断 演绎 出 的 特 称 判断 
错误 ， 则 假设 就 被 否定 (证 伪 ) 了 ， 由 此 形成 概括 性 更 高 的 假设 。 凡 观察 尚 不 能 否定 的 
假设 ， 它 们 就 被 加 强 (corroborated ) (不 是 被 证 实 或 证 明 ) 了 ， 虽 不 必然 正确 ， 但 更 接 
近 真 理 。 科 学 的 本 质 就 是 提出 及 检验 假设 。 科 学 假设 与 非 科学 假设 的 区 别 就 在 于 其 可 证 
伪 性 (falsifiability )。 

分 支 系统 学 的 目的 ， 就 是 要 形成 精确 表述 的 严格 地 可 以 检验 的 假设 。 以 下 先 全 面 
阐述 分 支 系统 学 的 主要 内 容 ， 再 用 Popper 的 科学 理论 标准 来 分 析 系 统 学 是 否 属于 严格 
意义 的 科学 理论 。 


二 、 分 支 系统 学 理论 的 基本 论点 


可 以 由 下 面 三 条 基本 原则 来 加 以 表述 : 

(—) 近 裔 共性 原则 (the Principle of Synapomorphy ) : 有 机 体 的 特征 可 以 分 为 
三 类 。 © 祖 征 (plesiomorphy ) : 从 有 机 体 的 较 远 祖先 继承 下 来 的 特征 。 两 个 有 机 体 间 
的 祖 征 一 致 性 称 为 共有 祖 征 (synplesiomorphy ). @ 衍 征 (apomorphy) : 有 机 体 自身 
的 直接 祖先 所 衍生 的 特征 。 有 机 体 的 衍 征 一 致 性 称 为 共有 衍 征 或 近 裔 共性 
(synapomorphy ) ， 这 是 谱系 亲缘 关系 证 据 的 本 质 。@@ GA (convergence): 不 同 来 源 
的 特征 在 相似 的 条 件 下 表现 出 的 一 致 性 。 只 有 基于 共有 衍 征 的 分 类 ， 才 能 形成 自然 的 
单亲 类 群 ， 这 就 是 近 裔 共性 原则 (参考 Funk and Cracraft 1985 )。 这 是 分 支 分 类 理论 
的 核心 ， 也 是 这 个 学 派对 系统 学 的 主要 贡献 。 过 去 分 类 学 常 将 类 群 划分 为 A RH 
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(由 衍 征 所 定义 ， 如 被 子 植物 ) 及 非 A 类 群 (不 具 A 类 群 入 征 的 有 机 体 ， 即 由 负 特 征 定 
义 ， 如 裸子 植物 )。 近 裔 共性 原则 的 目的 就 是 发 现 及 划分 A 类 群 。 从 最 通俗 的 意义 上 
讲 ， 近 裔 共性 就 是 一 个 类 群 的 定义 性 状 。 

(=) 严格 单 系 原 则 (the Principle of Strict Monophyly): “一 个 单 系 类 群 是 由 
同一 祖先 种 所 衍生 的 一 群 种 且 包 括 它 所 产生 的 所 有 后 代 ”(Hennig 1966) 。 分 类 系统 必 
须 清楚 地 表明 近 裔 共性 的 阶层 结构 式样 并 据 此 建立 严格 的 单 系 类 群 的 符 套 (nested set , 
即 套 中 套 或 类 群 内 类 群 ) 系 列 。 

(=) 简约 性 原则 (the Principle of Parsimony): 这 个 原则 是 经 验 科学 推理 的 基 
础 。 这 是 表达 性 状 分 布 的 方法 论 原则 ， 它 要 求 在 根据 大 量 同 源 性 状 ( 近 裔 共性 ) 建 立 分 
枝 图 时 ， 最 大 限度 地 综合 协调 不 同性 状 变形 系列 ， 将 平行 的 演化 状态 (homoplasy ) (BP 
同一 状态 在 分 枝 图 上 多 次 出 现 ， 包 括 平行 演化 、 趋 同 及 反 向 进化 ) 降 到 最 少数 目 。 用 最 
少 的 特 设 假定 (ad hoc hypotheses ) 来 解释 性 状 分 布 (Wiley 1975 ; Farris 1983 ) 。 最 
简约 地 表达 了 所 有 性 状 极 性 的 假设 被 认为 是 最 可 能 的 (Szalay 1977)。 简 约 性 法 则 使 得 
能 在 多 种 分 枝 图 中 选择 较 可 信和 的 ， 它 是 一 种 工作 程序 ， 自身 并 非 新 发 现 ， 它 并 不 必然 
意味 着 演化 的 实际 过 程 也 是 简约 的 。 尽 管 分 类 系统 多 种 多 样 ， 但 系统 学 家 仍 认为 存在 一 
种 最 好 的 分 类 ， 简 约 性 原则 就 是 对 这 一 观点 的 数学 表达 。 

在 这 三 条 原则 中 ， 以 第 一 条 原则 最 为 基本 ， 而 第 二 、 三 条 原则 多 属 方法 论 原则 ， 在 
实际 实用 中 有 折衷 及 不 同意 见 。 

作为 分 支 系统 学 派 的 重要 成 就 及 发 明 ， 分 支 系统 学 家 找到 了 表达 谱系 关系 及 分 类 结 
构 的 形象 图 解 一 一 分支 图 ， 其 结构 全 面体 现 了 上 述 三 条 原理 的 要 求 ，@ 分 支 图 是 近 裔 
共性 的 格局 。 分 支 图 基部 的 共有 衍 征 具 有 较 高 的 普遍 性 而 顶部 的 共有 衍 征 普遍 性 较 低 。 
分 枝 图 从 基部 到 顶部 形成 近 裔 共性 普遍 性 逐渐 降低 的 系列 ， 由 此 指明 了 不 同 的 阶层 (也 
即 分 类 ) 等 级 。 @ 分 支 图 描述 性 状 的 向 套 系列 ， 也 是 单 系 类 群 的 嵌 套 系列 ， 正 好 与 林 
奈 分 类 系统 的 阶层 结构 一 致 。 不 像 演化 学 派 的 谱系 树 ， 分 支 图 可 直接 转化 成 分 类 系统 
而 用 不 着 研究 其 横断 面 。@ 正 因为 分 支 图 为 共有 衍 征 的 格局 ， 因 而 有 谱系 含义 。 分 支 
图 的 每 一 条 线 ( 即 谱系 或 系统 发 育 路 线 ) 代 表 了 演化 单位 的 遭遇 。 每 一 个 分 枝 点 代表 一 
次 物种 分 化 事件 ， 演 化 单位 具有 的 衍 征 愈 多 ， 则 它 距 离 共同 祖先 愈 远 。 所 以 分 支 图 精 
确 地 描述 了 各 分 类 群 的 共 祖 近 度 及 可 能 的 演化 历程 。 总 之 ， 分 支 图 是 系统 学 知 
识 一 一 包括 性 状 分 布 格局 、 分 类 系统 结构 及 可 能 演化 过 程 的 全 面 概括 。 


三 、 分 支 分 析 的 工作 程序 


(一 ) 单 系 类 群 的 确定 

分 支 分 析 要 求 待 研究 的 分 类 单位 应 该 是 单 系 的 。 这 个 要 求 的 意义 是 ， 所 分 析 的 性 状 
都 能 在 该 类 群 有 一 致 的 表现 形态 (性 状 状态 ) ; 否则 这 些 类 群 就 应 该 作 进一步 的 划分 ， 
直到 性 状 不 在 类 群 内 变异 为 止 。 

(二 ) 性 状 分 析 

性 状 分 析 决定 重建 的 系统 发 育 。 分 支 分 析 的 性 状 分 析 有 四 个 步骤 : D 性 状 相似 性 
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及 差异 性 观察 ， 这 是 认识 生物 界 多 样 性 的 第 一 步 ; © 假设 相似 性 由 同一 祖先 继承 而 来 ， 
即 形成 同 源 性 假设 (homology hypothesis); @ 判定 同 源 性 状 的 演化 极 性 ; © 根据 大 量 
的 同 源 性 假设 来 重建 系统 发 育 亲缘 关系 。 分 支 分 析 的 独特 之 处 在 于 ， 不 仅 可 以 由 性 状 分 
析 来 推断 系统 发 育 ， 同 时 也 可 以 由 系统 发 育 来 检验 性 状 分 析 。 按 照 简约 性 法 则 ， 分 支 
图 是 根据 最 大 数目 协调 的 (compatible ) 或 一 致 的 (congruent ) 性 状 来 构造 的 或 选择 最 少 
数目 的 平行 或 反 向 进化 的 分 支 图 。 无 论 那 种 情况 ， 分 支 分 析 可 以 清晰 地 显示 性 状 矛盾 的 
类 型 及 分 布 。 

1. 性 状 同 源 性 判别 

系统 学 及 形态 学 的 中 心 任务 是 性 状 相似 性 分 析 且 将 其 转化 为 同 源 性 假设 。 同 源 性 是 比 
较 生 物 学 的 基本 观点 ， 是 演化 过 程 曾 存在 过 的 核心 证 据 之 一 (Sattler 1984 ; Tomlinson 
1984). Richard Owen 在 对 高 等 动物 同 源 及 同 功 器 官 分 析 时 最 时 提出 这 一 概念 。 他 
原 指 器 官 之 间 的 本 质 相似 性 (essential similarity ) 或 同一 器 官 的 不 同 变形 ， 以 后 Darwin 
进一步 强调 本 质 相 似 性 由 共 祖 性 所 臻 。 由 于 植物 体 结构 或 器 官 之 间 并 不 能 直接 过 渡 ， 
能 形成 祖先 后 代 演 化 关系 的 只 能 是 植物 体 自身 ， 所 以 器 官 同 源 性 就 意味 着 谱系 同 源 
性 。 这 样 同 源 性 问题 就 成 为 系统 发 育 亲 缘 关 系 问题 ， 换 言 之 ， 植 物体 结构 是 否 能 由 一 演 
化 过 程 直接 或 问 接地 联系 在 一 起 (Sterling 1963 ) 。 

相似 性 是 指 结构 间 的 对 应 或 等 同 关 系 ， 既 可 是 严格 的 1:1 对 应 ， 又 可 是 部 分 对 应 。 
它们 可 以 看 成 是 同一 性 状 的 不 同 状 态 ， 都 是 一 个 基本 状态 的 变形 ， 这 样 就 形成 了 同 源 
性 假设 。 同 源 性 假设 表现 为 一 个 变形 系列 (transformation series) ， 即 相对 原始 的 性 状 
状态 衍 变 为 相对 进化 的 状态 ， 前 者 包括 后 者 ， 后 者 为 前 者 之 特 化 形态 。 所 以 同 源 性 也 是 
一 种 普遍 性 ， 变 形 系列 为 一 个 普遍 性 逐渐 降低 的 阶层 结构 。 变 形 系列 上 的 任 一 种 状态 就 
是 在 那个 水 平 上 的 近 裔 共性 。 

许多 作者 (Wiley 1975; Patterson 1982; Sattler 1984 ) 都 论述 了 同 源 性 问题 ， 提 
出 了 经 典 的 、 表 型 的 、 演 化 的 、 分 支 分 析 的 及 实用 的 同 源 性 概念 Van der Klaaum 
(参考 Sattler 1984) 识 别 了 四 类 : 蜡 胞 的 (imitatoric)、 异 质 的 (allomeric)、 完 全 的 
(complete ) 及 不 完全 的 (incomplete ) 同 源 性 概念 。 Stevens (1984b ) 在 分 支 分 析 的 含义 
土 将 同 源 性 定义 为 一 类 有 机 体 的 结构 相似 性 ， 它 划分 了 该 类 群 且 也 见于 其 共同 祖先 之 
RS 将 同 源 性 概念 与 近 裔 共性 概念 等 同 起 来 ， 二 者 都 是 经 验 的 概括 。 
- 怎样 检验 同 源 性 假设 呢 ? 有 三 条 原则 : O 相似 性 检验 (similarity test)。 同 源 结构 

应 该 是 相似 的 (在 位 置 、 组 成 及 结构 上 存在 对 应 关系 )， 相 似 性 是 同 源 性 的 基础 (Bock 

1977) 。 但 相似 性 仅 是 同 源 性 假设 的 一 个 必要 条 件 ， 本 身 并 不 足以 形成 同 源 性 假设 
(Jardine 1967). @ 结合 检验 (conjunction test): 同 源 性 状 的 不 同 状 态 不 能 同时 存在 
于 一 个 (类) 有 机 体 中 。@ 一 致 性 检验 (congruence test): 新 资料 与 证 据 不 应 与 原来 的 
同 源 性 假设 相 矛 盾 ， 不 同性 状 的 同 源 性 假设 应 彼此 协调 。 一 个 同 源 性 假设 如 果 与 多 数 其 
他 假设 相 协调 ， 则 很 可 能 是 正确 的 ; 反之 ， 则 需要 重新 审查 。 有 些 同 源 性 问题 则 需要 
积累 更 多 的 证 据 才 能 解决 。 

2. 性 状 极 性 判别 

这 是 分 支 分 析 最 具 特色 及 基础 性 的 步骤。 分 支 分 析 要 求 将 同 源 性 状 状态 排列 为 由 
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祖 征 到 衍 征 的 系列 ， 即 确定 由 原始 状态 到 进化 状态 的 演化 极 性 。 在 这 个 过 程 中 ， 确 定 
性 状 的 原始 状态 为 关键 的 第 一 步 (Crisci and Stuessy 1980; Meacham 1984). 
迄今 已 提出 了 许多 判定 性 状 极 性 的 方法 论 原 则 ， 但 由 于 极 向 分 析 是 将 形态 性 状 等 价 于 系 
统 发 育 过 程 ， 而 后 者 又 无 法 直接 观察 证 实 ， 所 以 这 些 方法 无 论 在 理论 上 或 实际 中 都 不 
是 无 懈 可 击 的 。 

(1) 外 类 群 对 比 原则 (outgroup comparison ) 

早 在 Haeckel 时 代 ， 生 物 学 家 就 发 现 ， 系 统 发 育 推测 的 证 据 主要 来 自 三 个 方面 ， 
即 比较 解剖 学 (现存 成 熟 有 机 体系 列 )、 古 生物 学 (地 层 化 石 系列 ) 及 个 体 发 育 。 这 就 是 
所 谓 的 “三重 平行 演化 " (threefold parallelism) (Nelson and Platnick 1981 )。 对 这 三 
方面 证 据 的 分 析 分 别 根据 外 类 群 对 比 、 古 生物 学 证 据 (paelontological argument ) 及 生 
物 发 生 律 (biogenetic law ) ， 这 就 是 性 状 极 性 判别 的 最 主要 方法 。 

外 类 群 对 比 一 般 被 认为 是 最 可 靠 的 性 状 分 析 方 法 (Eldredge and Cracraft 1980 ; 
Wiley 1981; Donoghue 1985 )。 外 类 群 是 位 于 所 研究 类 群 (内 类 群 ) 下 侧 的 类 群 (或 谱 
支 ， 即 分 支 图 上 一 分 枝 )， 较 内 类 群 较 早起 源 。 外 类 群 代表 某 一 分 支点 处 特定 的 性 状 状 
态 且 成 为 这 一 谱 支 的 共同 特征 。 外 类 群 对 比 原则 就 是 假定 对 于 所 研究 类 群 的 两 状态 或 多 
状态 性 状 ， 见 于 外 类 群 的 状态 较为 原始 。 

按照 定义 ， 外 类 群 在 性 状 上 处 于 祖 征 状态 .， 即 相当 于 分 支点 上 祖先 的 性 状 。 但 在 实际 
工作 中 ， 由 于 被 子 植 物 平行 演化 极为 普遍 ， 不 论 选 取 怎样 的 外 类 群 ， 它 也 不 可 能 在 所 
有 的 性 状 上 都 处 于 原始 状态 ， 这 样 外 类 群 对 比 原则 就 不 会 总 得 出 正确 结论 。 作 为 外 类 群 
对 比 原则 的 补充 ， 系 统 学 家 还 提出 了 以 下 方法 : O 选取 很 多 外 类 群 ， 以 这 些 外 类 群 中 
最 常见 的 状态 为 祖 征 (Seaman and Funk 1983); @ 整体 简约 性 方法 (globally 
parsimonious method ) ， 即 将 外 类 群 及 内 类 群 作为 一 个 整体 分 析 ， 得 出 最 简约 分 支 图 
后 ， 再 作 内 类 群 分 析 (Maddison et al. 1984)。@ 由 于 外 类 群 及 内 类 群 的 系统 发 育 
亲缘 关系 经 常 是 不 清楚 的 ， 这 时 就 可 以 采用 外 类 群 蔡 代 法 (outgroup substitution 
method )， 即 将 姊妹 群 按 所 有 可 能 的 组 合 方式 作为 外 类 群 ， 对 于 每 一 个 姊妹 群 使 用 简约 
性 方法 得 出 一 个 分 支 图 ， 然 后 再 寻找 这 些 分 枝 图 一 致 的 区 域 或 根据 简约 性 法 则 将 所 有 分 
枝 图 综合 成 同 义 分 枝 图 (Donoghue and Cantino 1984). 

有 必要 指出 ， 外 类 群 对 比分 析 有 可 能 陷入 循环 论证 的 泥 淖 之 中 。 识 别 外 类 群 需要 系 
统 发 育 知识 作为 基础 ， 但 由 外 类 群 对 比 确定 的 极 化 性 状 却 又 反 过 来 决定 系统 发 育 。 分 
支 系统 学 家 认为 : D 前 人 的 研究 已 经 建造 了 系统 发 育 的 基本 上 骨架， 大 类 和 群 的 演化 关系 
已 经 确定 ， 使 得 识别 外 类 群 成 为 可 能 ， 分 支 分 析 是 在 此 基础 上 的 进一步 深化 ; 四 还 可 
以 结合 其 他 手段 来 研究 性 状 极 性 。 

(2) 古生物 学 证 据 

这 一 原则 就 是 比较 解剖 学 应 用 于 化 石 研究 。 从 化 石 中 可 以 发 掘 出 真实 的 (时 间 的 及 
形态 的 ) 生 物 演 化 系列 ， 所 以 常 认为 由 此 得 出 的 假设 较 其 他 假设 可 靠 。 第 一 ， 在 单 系 类 
群 中 ， 若 一 特定 的 性 状 状态 仅见 于 较 老 的 化 石 中 ， 另 外 的 见于 较 年 轻 的 化 石 WAH 
论 前 者 为 形态 变形 系列 之 祖 征 状 态 而 后 者 为 衍 征 状态 (Hennig 1966); 第 二 ， 在 地 层 
上 居间 的 化 石 中 ， 如 果 发 现 了 形态 上 过 渡 的 中 间 类 型 ， 则 形态 变形 系列 假设 就 获得 了 
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强 有 力 的 支持 。 如 果 不 考虑 时 间 的 因素 ， 古 生物 学 资料 完全 可 以 看 成 是 现存 生物 性 状 而 
进行 外 类 群 对 比分 析 。 

(3) 生物 发 生 律 

又 名 重演 律 (recapitulation law )。 某 一 生物 的 幼年 阶段 类 似 于 其 他 生物 的 成 体 时 ， 
说 明 第 一 种 生物 可 能 是 由 类 似 于 第 二 种 生物 的 祖先 演化 而 来 ， 即 个 体 发 育 简 短 而 迅速 
地 重演 系统 发 育 。 
生物 发 生 律 在 动物 学 中 取得 了 很 大 的 成 功 ， 但 在 植物 学 研究 中 很 少 能 用 得 上 . © 
植物 个 体 发 育 历史 非常 简单 。 受 精 卵 发 育成 胚 ， 受 精 极 核发 育成 胚乳 ， 在 整个 种 子 植 
物 中 几乎 都 是 如 此 。 个 体 发 育 中 几乎 得 不 出 任何 有 意义 的 系统 发 育 结论 O 动物 体 为 
单元 结构 ， 植 物体 为 多 元 结构 (modular structure )， 各 种 器 官 ( 如 叶 、 花 、 枝 条 ) 可 以 
无 限 地 重复 ， 受 精 卵 发 育成 种 子 以 及 原 基 发 育成 器 官 是 两 个 明显 不 同 的 过 程 ， 而 原 基 
发 育成 器 官 在 各 种 植物 间 具 有 明显 的 相似 性 (Tomlinson 1984a )。 

Takhtajan (1972 ) 在 植物 学 中 借用 了 幼 态 成 熟 (neoteny ) 的 变形 过 程 ， 正 好 为 重演 
律 之 反 证 ， 即 植物 体 的 幼年 状态 突然 成 熟 而 成 为 成 体 ， 但 幼 态 成 熟 理论 在 植物 学 中 很 
少 找到 实证 。 

(4) 普遍 性 原则 (commonality principle) 

即 假定 性 状 最 常见 的 状态 为 原始 状态 。 这 个 原则 与 外 类 群 对 比 原则 密切 相关 (Crisci 
and Stuessy 1980 ) 。 外 类 群 对 比 原则 将 既 出 现 于 外 类 群 又 出 现 于 内 类 群 的 性 状 状态 确 
定 为 原始 的 ， 原 始 状态 出 现 两 次 ， 进 化 状态 出 现 一 次 (这 里 假定 研究 对 象 只 有 一 个 外 类 
群 及 一 个 内 类 群 )， 前 者 较 普遍 因而 较 原 始 。 因 此 外 类 群 对 比 原则 可 以 看 成 是 普遍 性 原 
则 的 一 个 特例 。 

但 普遍 性 原则 对 具体 情况 不 作 具 体 区 分 ， 却 很 容易 导致 错误 的 结论 。 
Stebbins (1974 ) 指 出 ， 禾 本 科 万 余 种 植物 柱头 数 几乎 都 为 2 ， 而 其 近 缘 科 中 ， 柱 头 数 
为 3 ，3 为 祖 征 ，2 为 衍 征 。 但 根据 普遍 性 原则 ， 结 论 却 相反 。 

(5) 性 状 相关 原则 (principle of character correlation ) 

Sporne (1975 ) 是 性 状 相关 原则 的 主要 倡导 者 。 在 一 个 类 群 中 确立 一 个 原始 类 型 并 
假定 这 个 类 型 的 所 有 特征 都 同时 是 原始 的 。 性 状 相关 原则 还 可 以 表述 为 ， 如 果 某 些 性 状 
稳定 地 相互 联系 出 现 ， 则 当 其 中 一 个 性 状 的 极 性 得 以 确定 ， 与 之 相关 的 性 状 极 性 也 相 
应 确定 了 。 

除了 上 述 这 些 方法 外 ， 还 有 相关 分 布 区 法 、 逮 辑 推理 法 、 根 据 公 认 的 演化 原则 推导 
性 状 极 性 等 。 但 这 些 原则 都 只 有 辅助 意义 ， 在 分 析 中 很 少 作为 独立 的 原则 使 用 。 

应 该 指出 ， 上 述 诸 法 不 管 表述 方式 怎样 不 同 ,但 目的 都 在 于 确定 性 状 状态 相对 的 比 
较 分 布 ， 他 们 在 本 质 上 都 体现 了 简约 性 原则 。 否 定 他 们 ， 就 必然 要 增加 特 设 假定 的 数 
目 ， 因 而 就 不 再 是 简约 的 假设 了 。 例如 ， 古 生物 学 法 则 要 求 较 早出 现 的 性 状 状态 为 原 
始 状 态 ， 这 显然 是 一 个 自然 的 结论 。 因 此 ， 如 果 在 具体 分 析 中 假定 较 晚 出 现 的 状态 较 原 
始 ， 就 得 增加 特 设 假定 的 数目 ， 如 假定 时 间 错 误 、 化 石 发 掘 不 全 或 现代 生物 演化 过 程 
与 化 石 不 一 致 等 ， 就 不 再 是 简约 的 了 。 对 于 外 类 群 对 比 原则 及 个 体 发 育 原则 ， 很 容易 
得 到 同样 的 结论 。 简 约 性 原则 是 自然 界 的 美学 原则 ， 是 经 验 科 学 推理 的 基础 。 
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3 .分支 分 析 运 算 

性 状 分 析 的 结果 是 形成 单个 性 状 的 有 向 树 。 按 照 一 定 的 规则 对 性 状 进 行 编码 ， 就 可 
以 形成 类 群 x 性 状 数据 和 矩阵 ， 再 据 此 进行 分 支 分 析 运 算 。 分 支 运算 的 实质 ， 就 是 研究 
性 状 之 间 的 亲缘 关系 ， 即 用 尽 可 能 多 的 已 知 的 性 状 极 性 系列 ， 根 据 共 有 的 衍生 性 状 ， 
通过 估价 不 同 的 共同 衍 征 的 联系 程度 来 建立 系统 发 育 假 设 ， 即 将 许多 同 源 性 状 置 于 一 
个 相对 的 时 间 骨 架 中 ， 形 成 一 个 时 间 系 列 的 绝对 级 别 ， 将 单个 性 状 有 向 树 综合 为 演化 系 
统 树 ， 这 就 是 Hennig (1966) 提出 的 “相互 参照 法 ”(reciprocal illumination )。 由 于 单 
个 性 状 演化 是 随 着 时 间 推 进 的 ， 所 以 分 支 图 必然 是 个 有 向 树 。 

分 支 分 析 运 算 方法 极 多 , 但 基本 上 可 以 分 为 两 类 : 由 Wagner 简约 性 算法 (Farris 
1983)。 在 所 有 的 分 支 图 中 ， 选 择 平行 演化 及 反 向 进化 数目 最 少 (最 简约 ) 的 分 支 图 ， 
如 Wagner 78 程序 ，Paup Jf. © 协调 性 算法 (compatibility techniques) 
(Estabrook et al .1976)。 首 先 鉴定 性 状 矛盾 ， 不 矛盾 的 性 状 即 为 协调 的 性 状 ， 它 们 
不 表现 出 反 向 进化 或 平行 演化 ， 将 分 支 图 建立 在 最 大 数目 的 不 矛盾 性 状 上 ， 如 Clinch 3 
程序 。 矛 盾 的 性 状 虽 与 最 初 的 系统 树 不 相 一 臻 ， 但 在 局 部 却 可 能 相 协 调 ， 可 进行 第 二 
次 协调 性 分 析 。 

简约 性 算法 或 协调 性 算法 都 是 建立 在 Hennig 的 基本 法 则 之 上 ， 目 的 都 在 减少 
或 消除 性 状 矛盾 和 最 大 地 综合 不 同性 状 的 极 性 ， 因 此 两 种 方法 的 结果 常常 是 大 体 一 
致 的 。 

徐 克 学 (1989 ) 及 李 朝 变 (1990 ) 各 自 提 出 了 一 个 推导 系统 树 的 程序 。 徐 的 “最 大 同 
步 法 ” 程序 ， 将 具有 最 大 同样 步 长 的 两 个 演化 单位 合并 ， 且 用 其 共同 祖先 作 代 表 ， 依 
次 重复 这 个 步骤 ， 从 上 到 下 地 得 出 一 个 分 支 图 。 李 的 “ 中 值 淘汰 法 ” 程序， 将 具有 最 小 
宿 进 指 数 的 两 个 分 类 单位 ， 用 它们 最 近 祖 先 作 代表 ， 然 后 将 衍 进 指数 次 高 的 演化 单位 
与 上 三 者 依次 比较 ， 找 出 这 个 类 群 的 最 合适 位 置 及 这 三 个 类 群 的 共同 祖先 。 依 次 从 下 到 
上 地 重复 这 个 过 程 ， 到 最 后 一 个 类 群 完结 为 止 。 这 两 个 程序 的 共同 特点 就 是 运算 的 每 一 
步 都 只 得 出 唯一 解 ， 最 终 的 分 支 图 都 是 唯一 的 ， 因 而 不 用 简约 性 原则 来 作 分 支 图 的 选 
择 标准 。 这 样 做 值得 商检 : @ 如 果 一 个 数学 方法 仅 产生 恒 一 解 ， 那 么 它 就 成 为 类 群 x 
性 状 数据 矩阵 的 简单 数学 转换 ， 这 个 过 程 自身 在 生物 学 上 是 无 意义 的 。 回 这 种 思考 是 
基于 这 样 的 认识 ， 即 系统 发 育 过 程 是 便 一 的 ， 因 此 表达 这 个 过 程 的 分 支 图 也 是 恒 一 的 。 
但 是 ， 长 期 困扰 系统 学 家 的 是 ， 依 据 不 同 的 性 状 及 算法 可 以 产生 很 多 分 支 图 。 这 就 是 说 ， 
对 系统 发 育 过 程 的 认识 还 是 很 肤浅 的 ， 还 远 远 达 不 到 精确 的 地 步 。 简 约 性 法 则 的 意义 在 
于 从 许多 可 能 性 中 选择 一 种 最 为 可 能 的 (当然 并 不 必然 是 真 的 )。 严 格 地 讲 ， 上 述 两 种 
算法 也 并 不 能 总 得 到 恒 一 解 ， 如 果 某 步骤 上 有 两 种 均等 可 能 性 ， 则 同样 可 形成 多 种 分 支 
图 ， 一 样 实现 不 了 其 目标 。@@ 上 述 两 种 算法 有 一 个 前 提 ， 即 性 状 分 析 必 须 正确 。 如 果 
错误 ， 则 会 明显 改变 分 支 图 构 型 ， 而 分 支 图 对 性 状 分 析 毫 无 影响 。 而 简约 性 或 协调 性 
算法 则 有 一 种 容纳 错误 的 机 制 。 只 要 对 大 多 数 性 状 分 析 是 正确 的 ， 就 能 得 到 大 致 正确 
的 分 枝 图 ， 且 可 看 出 性 状 矛 慎之 所 在 ， 再 对 性 状 分 析 进 行 反思 ， 这 样 运算 结果 不 再 仅 
从 属性 状 分 析 ， 而 是 一 种 相互 启发 的 过 程 。 这 就 是 简约 性 及 协调 性 算法 得 到 多 数 人 承 
认 的 原因 。 
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4. 分 支 图 与 生物 分 类 系统 的 建立 

经 过 分 支 分 析 运 算 产生 的 分 支 图 描述 了 一 种 近 背 共 性 的 格局 ， 表 现 为 类 群 的 嵌 套 系 
列 ， 可 以 与 分 类 系统 ( 林 奈 阶层 结构 ) 之 间 建 立 一 一 对 等 的 关系 ， 因 为 二 者 具有 一 致 的 
逻辑 结构 ， 即 级 别 的 从 属 关系 以 及 同 级 分 类 群 的 线性 排列 。 由 分 支 图 转化 为 分 类 系统 应 
遵循 以 下 二 原则 : D 严格 单 系 原则 ， 从 一 分 枝 点 产生 的 分 支 必须 都 包含 在 同一 个 类 群 
中 ; © 绝对 级 别 原则 (principle of categorical ranking )， 间 一 分 支点 发 出 的 所 有 分 支 
( 即 姊妹 群 sister group ) 属 于 问 一 分 类 等 级 。 由 此 形成 的 分 类 系统 避免 了 非 A 类 群 . 可 
预测 性 状 分 布 与 假设 的 谱系 亲缘 关系 等 形态 ， 因 此 可 成 为 分 类 群 的 通用 参 证 系统 ， 并 且 
于 这 样 的 分 类 系统 表达 了 由 演化 产生 的 自然 格局 ， 因 此 可 形成 自然 的 分 类 。 




















类 群 ABCD 
亚 类 A 
亚 类 BCD 
亚 亚 类 B 
亚 亚 类 CD 
亚 亚 亚 类 C 
亚 亚 亚 类 D 








图 1 分 支 图 与 林 妹 分 类 系统 具有 一 敏 的 结构 


Fig.1 Identical structure between cladogram and Linaean classification 


图 1 为 四 个 类 群 12 性 状 的 数据 矩阵 中 所 获得 的 分 枝 图 。 衍 征 1.2.3 为 四 个 类 群 的 
近 裔 共性 ， 衍 征 4. 5 为 类 群 A 的 自 征 ，6、7 为 类 群 BCD 的 近 裔 共性 ，8、10.11.12 分 别 
为 类 群 B.C.D 的 自 征 ，9 为 类 群 C.D 之 近 毅 共 性 ， 所 形成 的 分 类 系统 如 图 。 

上 述 分 类 原则 在 实际 中 曾 引起 了 一 些 反 对 意见 : D 由 于 分 枝 图 中 每 个 分 支点 都 必然 
表明 一 种 从 属 关 系 ， 因 此 为 了 表示 有 机 界 的 多 样 性 ， 就 必须 建立 许多 新 的 绝对 级 别 及 每 
一 级 别 上 的 分 类 群 名 称 ， 一 个 分 类 系统 就 会 显得 异常 庞杂 (Ashlock 1974); © 新 发 现 
的 类 群 或 对 亲缘 关系 理解 的 改变 可 能 会 明显 地 改变 分 类 系统 ， 使 其 稳定 性 降低 。 但 这 两 
个 问题 并 不 是 对 分 支 分 类 理论 的 根本 性 请 难 而 仅 限 于 一 些 表达 形式 及 交流 方便 性 问题 ， 
它们 可 以 通过 一 些 特殊 规定 来 加 以 克服 。 

分 支 分 类 的 三 个 重要 概念 是 单 系 (monophyly)、 并 系 (paraphyly) 及 复 系 
(polyphyly )。 单 系 的 概念 ， 前 已 述 及 ,但 对 并 系 及 复 系 的 概念 争论 较 大 。 按 Hennig 
(1975 ) 的 定义 ， 并 系 类 群 是 由 祖 征 定义 ; 复 系 类 群 是 由 趋同 特征 定义 。 这 个 定义 的 缺点 
是 ， 如 果 定 义 特征 中 既 有 祖 征 又 有 趋同 特征 ， 一 个 类 群 就 既 可 能 是 复 系 的 又 可 能 是 并 系 
的 。 Nelson (1971 ) 将 并 系 定义 为 缺 一 个 种 或 单 系 类 群 的 不 完全 姊妹 群 系统 ， 而 复 系 则 
为 缺 两 个 或 多 个 单 系 群 的 不 完全 姊妹 群 系统 ， 这 些 缺 少 的 单 系 群 本 身 并 不 构成 一 个 更 
大 的 单 系 群 。 这 个 定义 的 缺点 是 : 一 个 单 系 群 自身 既 可 能 是 单 系 的 又 可 能 是 复 系 的 ， 
这 一 点 在 应 用 时 应 注意 。 

5. 分 支 图 与 性 状 再 分 析 
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检查 性 状 在 分 枝 图 上 的 分 布 可 以 重新 估价 性 状 变形 系列 。 如 前 所 述 ， 分 支 分 析 运 算 
的 实质 就 是 比较 不 同 的 极 化 性 状 ， 并 根据 简约 性 法 则 选择 具有 最 小 平行 及 反 向 进化 的 
分 枝 图 。 如 果 性 状 变形 系列 确实 反映 了 演化 历史 ， 性 状 间 就 不 应 存在 矛盾 (Estabrook et 
al .1976 )， 重 建 演化 历史 就 很 容易 。 但 性 状 经 常 矛 盾 ， 即 一 个 性 状 状态 在 分 枝 图 上 多 
次 出 现 ， 即 所 谓 的 平行 演化 状态 (homoplasy)， 包 括 三 种 情况 ， 即 平行 演化 
(parallelism )、 趋 间 (convergence ) 及 反 向 进化 (reversal )。 实 际 分 析 中 ， 平 行进 化 及 趋同 
进化 很 难 区 分 ， 统 称 平行 演化 (parallelism )。 平 行 及 反 向 进化 都 不 是 由 共 祖 性 继承 来 
的 相似 性 ， 即 非 近 毅 共性 ， 不 应 用 来 形成 单 系 类 群 。Felsenstein (1982 ) 将 性 状 矛盾 称 为 
“Hennig 的 困境 ”。 让 我 们 仔细 地 前 析 一 下 这 个 困境 : © 性 状 的 分 类 学 分 布 矛盾 。 图 2 


K L n P 0 R 
E 8 4 
Ki) uC) oC) ra) a) TO 


图 2 性 状 分 布 矛盾 图 3 状态 秩序 矛盾 图 4 性 状 极 性 矛盾 
Fig.2 Conflict from state distribution Fig.3 Conflict from state order Fig.4 Conflict from charater polarity 


为 二 个 性 状 ( 各 两 种 状态 K K,, Ka; LiL, La) Æ a b, c. d 四 个 类 群 中 的 分 布 。 
对 于 这 四 个 类 群 ， 无 论 怎样 排列 其 谱系 亲缘 关系 都 必然 要 导致 性 状 矛盾 。 因 为 如 果 假 定 
两 个 性 状 的 状态 已 较 状态 1 为 进化 ,那么 对 于 性 状 K， 类 群 c 较 b 进化 ， 而 对 于 性 状 
L, c HSE b 原始 ， 正 好 抵触 。 这 是 由 性 状 的 类 群 成 员 关 系 (setmembership ) 导 致 的 性 
状 矛盾 ， 最 为 严厉 。 包 性 状 状态 秩序 耶 盾 ， 由 一 个 或 数 个 不 协调 的 性 状 状态 秩序 所 引 
起 。 图 3 为 M、N.、O 三 个 性 状 ( 各 三 种 状态 M :Mj, M,, M3; N:N,, Nz, Ni; 
0O:0,，0:，0;) 在 a、b. c d. ef、8 二 个 类 群 中 的 分 类 学 学 分 布 。 TERN 5M, OFF 
矛盾 ， 因 为 对 于 性 状 M KO, XN fA g 总 是 与 类 群 a 及 b 位置 相对 ， 而 对 于 性 状 N ， 
AH. g Mya, b 相 邻 。 但 只 要 将 状态 秩序 略 作 改变 ， 成 为 N :N, 一 N; 一 N,， 则 三 
个 性 状 就 协调 了 。 人 性状 极 性 矛盾 。 图 4 为 三 个 性 状 P、Q.、R( 各 两 个 状态 P :P| , P3; 
Q: Q Q R: R,，R,) 在 a. b, c d 由 个 类 群 中 的 分 布 。Q 与 性 状 P 及 RR 矛盾 ， 
因为 QQ 的 极 性 正好 与 P 及 R 相反 。 

性 状 巴 盾 ， 则 两 个 性 状 状态 亲缘 关系 的 假设 不 可 能 同时 是 正确 的 。 在 上 述 三 类 矛盾 
中 ， 以 第 一 类 最 为 严厉 及 普遍 ， 而 大 多 数 性 状 矛盾 都 不 是 性 状 方向 假设 错误 形成 
(Meacham 1984) 。 造 成 性 状 矛盾 的 原因 有 : O 性 状 同 源 性 假设 错误 ， 将 表面 相似 性 
错 认为 是 本 质 相 似 性 ; 多 由 于 平行 及 反 向 进化 所 引起 的 相似 性 ; © 由 于 杂交 所 引起 的 
性 状 分 布 素 乱 ; © 性 状 极 向 分 析 错 误 。 分 支 分 析 本 身 并 不 能 确定 具体 的 性 状 矛 层 原因 ， 
但 它 可 以 帮助 识别 性 状 矛 盾 ， 这 样 性 状 分 析 及 系统 发 育 分 析 就 成 了 相互 影响 的 过 程 。 
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平行 及 反 向 进化 虽然 可 以 影响 最 初 的 相似 人 性 估价 ， 但 最 终 却 不 一 定 会 形成 错误 的 间 源 
性 假设 (Stebbins 1974 )。 换 言 之 ， 平 行 或 反 向 进化 的 假设 是 根据 最 大 的 协调 的 性 状 分 
布 得 出 的 ， 对 性 状 同 源 性 及 个 体 发 育 的 理解 可 以 在 分 支 分 析 之 后 得 以 深化 。 例 如 ， 理 
羊 齿 (Gilossopteris)、 星 叶 草 (Circaeaster ) ， 以 及 某 些 昆虫 翅膀 具有 同样 的 脉 序 类 型 
(Meyen 1973 )。 但 由 于 这 一 相似 性 并 不 与 其 他 多 数 性 状 相 协调 ， 所 以 从 未 有 人 据 此 将 
三 者 划 归 为 一 个 单 系 类 群 。 


四 、 分 支 系统 学 派 与 表 型 及 演化 分 类 学 派 


(一 ) 表 型 学 派 

这 一 学 派 的 思想 核心 是 “根据 所 有 的 未 加 权 的 人 性状 总 体 相 似 性 分 类 ”(Cain and 
Harrison 1960), 目的 在 下 以 一 种 比较 标准 的 ， 可 重复 的 及 客观 的 方式 来 描述 生命 的 
有 序 性 。 这 一 学 派 为 数量 分 类 学 家 所 创造 (Sneath and Sokal 1973), 60 年 代 兴 起 70 
年 代 其 影响 开始 衰退 。 

表 型 学 派 的 思想 源 于 Adanscn ， 认 为 自然 亲缘 关系 是 由 实际 的 相似 性 及 差异 性 所 





决定 。 
数量 分 类 学 的 方法 论 原则 是 表 型 分 析 ， 即 根据 总 体 相似 性 的 某 一 系数 ，“ 对 样品 
(运算 分 类 单位 OTU VERZ” (Sneath and Sokal 1973). 并 根据 所 形成 的 表 型 图 
(样品 间 相 互 接近 程度 的 表达 ) 进 行 分 类 。 

表 型 学 派 与 分 支 学 派 及 演化 学 派 的 主要 不 间 在 于 对 相似 性 不 加 以 区 分 : © 对 正 的 
性 状 及 负 (不 存在 ) 的 性 状 等 量 齐 观 ， 而 后 两 个 学 派 仅 考虑 正 的 性 状 ; © 表 型 学 派对 正 
的 性 状 也 不 深究 ， 将 趋同 演化 、 反 向 进化 、 平行 进化 共有 祖 征 及 共有 衍 征 都 看 成 是 间 
等 的 相似 性 ， 这 样 ， 系 统 发 育 信息 就 很 可 能 被 淹没 在 一 片 不 相关 的 性 状 之 海中 ; 而 演 
化 学 派 将 相似 性 区 别 为 演化 相似 性 、 趋同 , 平行 及 反 向 进化 ;分支 学 派 则 将 演化 相似 性 
进一步 区 分 为 共有 祖 征 及 共有 衍 征 。 

表 型 学 派 的 最 大 缺点 是 将 生命 有 序 性 的 科学 识别 仅 看 成 是 资料 收集 处 理 过 程 ， 与 科 
学 的 宗旨 即 对 自然 的 观察 且 进 一 步 形成 假说 相 违 。 所 形成 的 表 型 图 虽 可 用 来 预测 性 状 分 
布 的 格局 ， 但 在 特定 的 分 析 中 ， 依 赖 所 选 的 性 状 及 所 用 的 数学 方法 ， 可 形成 不 同 的 表 
型 图 ， 所 以 无 法 证 伪 ( Mickevich 1978). 

(二 ) 演化 分 类 学 派 

演化 分 类 学 派 是 在 达尔 文 进化 论 的 传统 上 发 展 起 来 的 。Huxley (1958 ) 的 “新 系统 学 ” 
(The New Systematics 十 该 学 派 的 第 一 次 全 面 总 结 。Huxley 将 式样 分 为 谱 级 (grade) 
及 谱 支 (clade)， 且 将 产生 式样 的 过 程 分 为 前 进 进 化 (anagenesis)、 谱 支 分 裂 
(cladogenesis ) 以 及 安定 发 生 (stasigenesis ) ， 并 认为 演化 为 内 在 特征 的 变形 ， 可 以 通过 
自然 选择 形成 的 适应 来 解释 ， 但 是 ”新 系统 学 " 提出 了 许多 空洞 的 腾 说 ， 在 系统 学 中 的 
影响 并 不 持久 。 

继 Huxley 之 后 ， 演 化 分 类 学 派 的 两 个 著名 学 者 是 Mayr(1969) 及 Simpson 
(1961 )。 他 们 企图 将 多 样 的 分 类 理论 综合 成 为 一 个 新 系统 ， 即 演化 分 类 学 或 谱系 分 类 
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学 ， 又 称 折衷 分 类 学 ， 其 研究 涉及 到 物种 分 化 机 制 速率 、 变 异性 遗传 控制 等 等 
(Eldredge and Cracraft 1980 )。 他 们 的 理论 要 点 可 概括 如 下 : @ 生命 曾经 演化 过 ， 有 
机 界 的 多 样 性 是 演化 的 结果 ; © 演化 意味 着 后 代 饰 变 (modification with descent), 
系统 学 家 的 目标 是 重建 演化 史 ; @ 演化 过 程 必然 是 由 祖先 后 代 联 系 进行 的 ， 由 于 后 代 
(种 上 等 级 ) 的 融合 被 认为 是 不 可 接受 的 ， 所 以 自然 界 的 秩序 必 是 一 种 阶层 结构 ， 可 以 
由 谱系 树 来 描述 > D 演化 学 派 将 相似 性 区 别 为 两 类 。 真 正 的 演化 相似 性 ( 即 基因 型 而 非 
表现 型 相似 性 ) 源 于 共有 祖先 ， 假 的 相似 性 ( 即 趋同 ) 不 是 同 源 相 似 性 ; © 分 类 的 目标 
就 是 识别 生物 学 上 有 意义 的 类 群 ， 即 谱 支 (grade )， 就 是 容易 确定 或 定义 的 前 进 进化 单 
位 或 类 群 (Huxley 1958) ; 因此 谱系 树 必须 经 过 一 系列 对 应 原则 才能 转化 为 分 类 。 

前 三 种 观点 也 为 分 枝 学 派 所 基本 接受 ， 演 化 学 派 在 以 下 几 点 上 还 值得 强调 D 演化 
学 派 找 到 了 一 个 度量 谱系 关系 的 新 标准 ， 即 基因 型 相似 性 ， 认 为 可 通过 分 析 遗 传 上 重 
要 的 性 状 并 加 以 识别 。 怎 样 判 断 遗 传 上 是 否 重要 呢 ? 演化 学 派 尤其 强调 其 性 状 的 后 验 加 
权 (a posterior weighting),“ 加 权 是 决定 性 状 的 谱系 信息 含量 的 方法 ”"(Mayr 
1969). Mayr 列举 了 许多 原则 米 决定 性 状 的 后 验 加 权 ， 如 复杂 性 , 衍生 性 状 的 共存 及 
性 状 相关 等 ， @ 演化 学 派 认为 自然 的 分 类 系统 不 仅 应 考虑 系统 发 育 分 支 ( 即 共 祖 近 度 ) 
而 卫 应 考虑 分 枝 点 之 间 的 演化 变化 的 数量 及 其 性 质 ， 即 是 否 这 一 分 枝 曾 进入 一 新 的 适 
应 区 以 及 在 哪里 进行 适应 辐射 的 程度 。 演 化 系统 学 家 则 试图 将 这 两 方面 变化 的 信息 含量 
同时 整合 在 其 分 类 中 ; O 描述 演化 学 派系 统 发 育 关系 的 是 谱系 树 (phyletic tree), HA 
树 与 分 枝 图 的 唯一 区 别 在 于 它 在 每 个 分 枝 点 上 指明 了 共同 祖先 ， 所 以 更 为 精确 详尽 ( 汤 
BR 1984). . 

演化 分 类 学 派 的 主要 问题 有 : @ 遗传 相似 性 是 一 个 很 模糊 的 概念 ， 他 们 很 难说 明 
究竟 怎样 客观 地 通过 性 状 加 权 来 鉴定 其 谱系 信息 含量 ; O 谱系 树 在 各 分 支点 上 指明 具 
体 祖先 ， 引 起 了 分 支 系统 学 家 的 强烈 反对 。 首 先 ， 祖 先 只 能 是 具体 的 种 而 不 可 能 是 种 
上 类 群 ， 因 为 只 有 种 才 形 成 祖先 后 代 关 系 ， 才 能 演化 ， 种 上 类 群 的 演化 实际 上 为 其 组 
成 成 员 的 改变 (成 为 新 种 或 绝 灭 )。 用 种 上 类 群 作为 祖先 在 逻辑 上 是 不 可 信 的 ， 而 鉴定 
具体 种 作为 祖先 在 多 数 情况 下 是 无 意义 且 不 可 能 的 。 其 次 ， 鉴 定 具体 类 群 作为 祖先 与 严 


























表 1 系统 分 类 三 大 学 派 比 较 
























分 支 分 类 学 派 表 型 分 类 学 派 演化 分 类 学 派 
L 方法 论 分 支 分 析 聚 类 分 析 对 演化 相似 性 作 聚 类 分 析 
为 对 相似 性 的 估价 | UA a a ee APSE HE 总 体 相似 性 (趋同 + A | 演化 相似 性 ( 近 裔 共性 + 近 祖 共 
性 + 近 祖 共 人 性) TE OR ae SE A HE 
D 原理 演化 理论 不 考虑 演化 问题 同 分 支 学 派 
D 表达 形式 分 支 图 (cladogram) 表 型 图 (phenogram ) 谱系 树 (phyletic tree ) 
D 分 类 不 则 近 裔 共性 原则 ， 不 承认 | 表 型 原则 :根据 总 体 相似 性 | 无 恒定 原则 ， 既 考虑 共 祖 近 度 又 
并 系 类 群 某 一 系 数 划 分 类 群 ( 表 型 线 ) | 考虑 分 支 长 度 ; 承认 并 系 类 群 。 
W 方法 论 特点 简约 性 原则 ; 性 状 极 性 | 计算 各 类 群 在 性 状 空间 的 距 | 性 状 后 验 加 权 
分 析 离 得 到 相似 系数 矩阵 
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格 单 系 分 类 原则 相 矛 盾 ， 因 为 祖先 不 能 置 于 其 内 任何 一 个 单 系 亚 类 群 中 ; O 谱系 树 与 
分 类 系统 之 间 并 不 存在 一 一 对 应 关系 。 其 分 类 必须 应 用 “ 美 觉 、 中 庸 及 实用 等 原则 的 艺 
R” 才能 实现 (Simpson 1961) ， 因 此 带 有 很 大 的 主观 性 。 

表 1 简 述 了 表 型 学 派 、 演化 分 类 学 派 及 分 支 学 派 的 主要 异同 。 


五 、 分 支 分 类 学 与 生物 地 理学 


生物 地 理学 (这 里 主要 指 历史 植物 地 理学 ) 有 两 个 基础 : D 全 面 的 分 类 学 分 析 ， 有 
机 体系 统 发 育 亲 缘 关 系 是 地 理 关 系 的 前 提 (Hennig 1966; Cracraft 1975); © 地 质 史 
(地 球 物理 史 )。 地 质 上 物理 因素 的 改变 是 决定 生物 演化 进程 的 主要 因素 。 近 三 十 年 来 ， 
在 分 类 学 分 析 方 面 ， 产 生 了 分 支 分 析 这 个 精确 地 识别 谱系 亲缘 关系 的 工具 (Rosen 
1978 ) ;在 地 质 史 方 面 ， 大 陆 漂移 学 说 及 其 两 个 现代 版 本 (板块 构造 理论 及 海底 扩张 理 
论 ) 深 刻 地 洞察 了 重大 的 地 质 事件 。 在 这 两 方面 进展 的 强 有 力 推动 下 ， 生 物 地 理学 发 生 
了 重大 变革 ， 即 在 传统 的 演化 生物 地 理学 (evolutionary biogeography ) 继 续 发 展 的 同 
时 ， 还 产生 了 系统 发 育 生 物 地 理 (phylogenetic biogeography ) 及 替代 生物 地 理学 
(vicariance biogeography ) ， 大 大 地 深化 了 对 有 机 体 分 布 式样 历史 成 因 的 认识 。 

(一 ) 传统 的 演化 生物 地 理学 

这 一 学 派 的 思想 核心 是 起 源 中 心 一 一 散布 理论 或 称 布 丰 法 则 (Buffon law), WA 
机 体 从 其 起 源 中 心 移动 或 散布 到 其 他 地 区 时 可 以 改变 或 演化 成 新 的 不 同 的 种 。 林 奈 是 这 
一 思想 的 最 早 提出 者 ， 只 不 过 他 认为 起 源 中 心 是 亚当 及 夏娃 居住 的 伊 甸 乐 园 (Nelson 
and Platnick 1981)。 这 一 思想 渗透 在 近 二 百年 的 生物 地 理学 研究 中 ， 其 中 包括 
Humboldt, De Candolle, Darwin 及 Wallace 。 这 些 著名 的 学 者 ， 也 是 通常 意义 上 
的 生物 地 理学 方法 论 (Rotramel 1973) ,成 为 生物 地 理学 的 主导 思想 。 达尔文 (1859) 
清楚 地 六 明了 这 一 学 派 的 基本 思想 :“ 我 认为 所 有 的 及 起 主导 作用 的 地 理 分 布 的 事实 都 
可 以 根据 如 下 理论 来 解释 : 即 通常 是 更 为 主要 的 生命 形式 的 迁移 以 及 伴随 发 生 的 变形 
及 新 形式 的 繁殖 。 

Darlington (1957 ) 对 传统 的 生物 地 理学 进行 了 一 次 集大成 的 研究 。 

> 系统 发 育 的 生物 地 理学 

一 学 派 的 核心 思想 是 : 从 类 群 的 系统 发 育 亲缘 关系 及 地 理 分 布 的 知识 中 ， 可 以 

人 谱系 (lineage ) 的 祖先 种 的 分 布 ， 由 此 确定 关于 起 源 中 心 及 迁移 路 线 
的 最 简约 的 ( 即 散布 次 数 最 少 ) 生 物 地 理学 假设 ， 这 是 分 支 分 析 在 生物 地 理学 中 的 直接 
W (Nelson 1969 )。 举 例 来 说 ，A、B、C、D 四 个 类 群 的 谱系 亲缘 关系 及 地 理 分 布 
如 图 5 所 示 ， 较 古老 的 种 类 C、D 分 布 于 亚洲 ， 较 进化 的 种 类 A、B 分 布 于 北美 ， 由 
此 可 以 假设 C 的 祖先 1 及 A、B 的 祖先 2 之 间 曾 发 生 过 一 次 亚洲 至 北美 的 迁移 。 由 类 群 
亲缘 关系 分 枝 图 直接 推测 起 源 中心 及 散布 方向 (Hennig 1966 )。 这 就 是 系统 发 育 生物 地 
理学 工作 的 基本 原理 。 它 的 工作 步骤 可 以 概括 如 下 : O 确定 所 研究 的 地 区 ， 并 确定 这 
些 地 区 的 特有 类 群 ， 只 有 特有 类 群 才能 代表 一 个 区 系 的 独特 性 质 ， 广 布 种 对 于 地 区 间 分 
析 是 无 意义 的 ; @ 确定 所 有 地 区 的 特有 类 群 的 系统 发 育 亲缘 关系 ， 即 建立 这 些 类 群 的 
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一 致 分 支 图 (congruent cladogram) ， 也 就 是 这 些 地 区 关系 的 分 枝 图 ， 区 域 关系 可 以 通 
过 占据 这 些 区域 种 的 亲缘 关系 来 加 以 理解 
(Rosen 1978); @ 两 个 地 区 车 被 认为 密切 
相关 是 因为 其 生物 区 系 具有 一 个 较 近 的 共同 
2 祖先 ， 或 者 两 个 地 区 在 地 史上 具有 更 为 久 
TERK; D 地 区 分 支 图 假设 可 以 通 
过 两 个 途径 加 以 检验 : 第 一 ， 这些 地 区 其 他 
生物 类 群 分 支 图 是 否 与 地 区 分 支 图 一 致 ” 这 
种 一 致 的 关系 愈 普遍 ， 地 区 分 枝 图 就 愈 可 
fi; 第 二 ， 地 质 史上 的 证 据 是 否 支持 ? 

a aioe Keast (1973 ) 在 研究 南半球 生物 区 系 时 指 

Fas Caia Anpa Deemins Cunt of 。 出， 南美 与 澳大利亚 较 之 与 非洲 更 接近 得 

Origin and Dispersal Route 多 。 由 于 这 种 式样 在 许多 具有 不 同 生 态 要 

求 的 类 群 中 出 现 ， 因 此 这 是 一 种 基本 差异 ， 而 不 是 非洲 生物 区 系 次 生 绝 灭 所 形成 的 假 
象 。 这 正好 与 地 质 学 结论 一 致 :非洲 与 冈 瓦 纳 陆 块 分 离 时 间 较 时 ， 因 此 南美 与 澳 大 利 
亚 有 更 长 时 间 的 共同 区 系 发 育 历史 。 这 样 分 支 分 析 就 提供 了 精确 比较 生物 地 理学 及 地 质 
学 资料 的 方法 (Rosen 1978)， 使 得 有 可 能 找到 生物 地 理学 两 大 基础 之 间 的 一 致 性 关 
Re 总之， 系统 发 育 生物 地 理学 方法 论 就 是 “ 最 简约 地 解释 姊妹 群 的 地 理 分 布 ”(Nelson 
1973 )， 是 从 属 生物 类 群 的 分 支 分 析 的 。 

系统 发 育 生物 地 理学 派 与 演化 学 派 本 质 上 一 致 ， 都 承认 起 源 中 心 、 散 布 过 程 及 布 丰 
法 则 (由 于 板块 学 说 的 兴起 ， 其 某 些 解 释 也 作 了 改变 )， 不同 在 于 前 者 引 人 了 方法 严谨 
的 分 支 分 析 ， 可 以 形成 精确 的 可 以 检验 的 生物 地 理学 假设 。 

(=) 替代 生物 地 理学 

近 二 十 年 来 ， 生 物 地 理学 家 普遍 接受 了 板块 构造 理论 ， 认 识 到 陆地 海洋 关系 是 一 
个 动态 概念 ， 不 再 单纯 认为 陆 块 是 静止 的 ， 而 只 是 生物 发 生 迁 移 ， 且 同时 考虑 到 板块 
漂移 对 生物 区 系 演 化 带 来 的 决定 性 影响 (Davidse 1975; Raven and Axelrod 
1975 ) 。 

替代 生物 地 理学 对 传统 生物 地 理学 的 核心 概念 OER ) 提 出 了 不 同 解 释 。 替代 分 布 ， 
即 异域 分 布 (allopatric distribution ) ， 指 近 缘 类 群 占据 不 同 的 地 理 区 域 。 一 个 属 内 的 
不 同 种 或 一 个 种 内 的 不 同 亚 种 的 异域 分 布 ， 是 生物 地 理学 中 非常 普遍 的 现象 。 在 替代 学 
说 看 来 ， 特 有 现象 并 不 是 迁移 ， 而 是 分 化 的 结果 ， 也 可 能 是 就 地 发 育 的 结果 ， 即 一 个 
祖先 居 群 进行 异 位 物种 分 化 时 ， 其 两 个 后 代 占 据 各 自 的 地 域 独立 发 展 而 形成 特有 现 
Z. Croizat 是 替代 学 说 的 集大成 者 (Nelson 1973 ) ， 其 要 点 可 概括 如 下 (Cracraft 
1975): O 一 个 类 群 的 分 布 可 以 表达 为 几 个 周 界线 (Croizat 的 track ) ， 指 由 气候 及 地 
理 因素 所 形成 的 特殊 的 区 域 界限 ， 将 相 邻 两 个 区 域 联 结 在 一 起 ; O 两 个 区 域 间 相互 重 
鸽 的 周 界线 可 以 形成 一 个 更 普 记 的 周 界线 ， 可 代表 一 个 祖先 生物 群 的 分 布 ， 然 后 它 分 
裂 ( 蔡 代 ) 为 两 个 后 代 生 物 群 ; O 生物 分 布 可 以 看 成 是 祖先 生物 群 分 裂 (替代 ) 的 结果 ， 
而 不 是 从 一 个 起 源 中 心 散 布 的 结果 ; D 散布 可 以 看 成 是 周 界线 间 的 广 域 分 布 现 象 ， 即 
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不 同 周 界线 经 过 迁移 融合 而 形成 同位 分 布 ， 但 这 是 一 个 次 生 过 程 ; © 所 以 在 分 析 生 物 
区 系 历史 时 ， 必 须 首先 理解 蔡 代 的 一 般 式样 ， 然后 再 看 是 否 有 必要 用 散布 理论 来 解释 
该 生物 区 系 的 组 成 ; © 兰 代 可 以 分 成 两 大 类 : KER ETAL NH 
小 蕉 代为 异 位 物种 分 化 ,破裂 居 群 的 每 一 碎 块 各 占领 一 块 地 域 ， 大 替代 为 小 蔡 代 
之 总 和 。 

必须 指出 ， 替 代 分 析 仍然 要 基于 系统 发 育 亲缘 关系 的 假设 。 祖 先生 物 群 的 一 分 为 二 
(替代 ) 正 好 等 价 于 Hennig 分 支 分 析 的 物种 分 化 事件 ， 都 可 用 分 枝 图 加 以 表达 。 另 外 ， 
研究 大 量 类 群 的 亲缘 关系 必须 使 用 简约 性 法 则 。 所 以 蔡 代 学 说 也 是 借助 分 支 分 析 才 形成 
清晰 的 方法 论 的 。 在 这 一 点 上 ， 与 系统 发 育 生物 地 理学 并 无 二 致 ， 只 是 解释 的 立足 点 不 
同 ， 后 者 是 从 一 个 起 源 中 心 迁 移 且 同时 形态 歧化 ， 而 蔡 代 学 说 则 是 祖先 生物 群 的 一 分 为 
二 ( 即 赫 代 )。 











六 、 分 支 分 析 与 杂种 识别 


分 支 分 析 的 一 个 重要 前 提 是 单 系 类 群 必然 形成 套 中 套 的 阶层 系列 ， 即 分 支 图 上 的 各 
个 分 支 不 应 融合 形成 网 状 ， 单 系 类 群 间 不 应 出 现 杂交 及 产生 杂种 。 但 在 被 子 植物 中 ， 
30% 一 80% 为 多 倍 体 ， 杂 交 是 极端 普遍 的 (Lewis 1979 ; Stebbins 1974 )。 根 据 大 量 
的 杂交 实验 工作 Anderson (1931 ) 指 出 ， 较 低 分 类 等 级 的 植物 类 群 的 亲缘 关系 很 可 能 
是 网 状 的 ， 其 至 像 百 合 科 、 石 藉 科 及 况 尾 科 ， 也 可 能 是 网 状 亲缘 的 ， 不 同 的 性 状 显示 
了 不 同 的 相似 性 。 能 否 用 分 枝 分 析 来 研究 网 状 进 化 呢 ? 

对 于 杂交 问题 ， 系 统 学 家 提出 了 三 种 办 法 (Humphries 1983): QD 建立 最 简约 的 分 
枝 图 ， 将 由 杂交 所 形成 的 平行 演化 状态 (homoplasies ) 都 看 成 是 性 状 式样 的 真实 反映 ， 
但 由 于 杂交 导致 性 状 分 布 紊乱 ， 所 以 由 此 建立 的 分 枝 图 并 不 反映 系统 发 育 ; © 在 分 析 
前 ， 排 除 杂 种 ， 后 者 可 以 由 形态 上 的 中 间 状 态 加 以 识别 ， 但 这 种 努力 在 多 数 情况 下 是 
不 成 功 的 ，@ 将 所 有 类 群 进行 分 析 ， 再 检查 所 形成 的 分 枝 图 上 的 多 分 枝 及 性 状 矛盾 ， 
后 两 者 很 可 能 是 由 杂交 造成 的 ， 这 是 分 枝 分 析 研 究 杂 交 的 主要 方法 。 

性 状 矛盾 只 可 能 由 四 种 情况 引起 : D 错误 的 同 源 性 假设 ; @ 平行 演化 ; GARR; 
@ 祖先 种 同时 多 次 分 裂 而 产生 多 个 后 代 。 第 一 种 错误 可 以 通过 仔细 分 析 性 状 来 排除 ; 
第 四 种 情况 比较 少见 。 所 以 性 状 矛盾 可 用 来 鉴定 可 能 的 杂种 。 这 样 形成 的 杂交 假设 当然 
还 应 该 用 其 它 资料 来 加 以 检验 ， 如 分 布 特征 、 染 色 体 数 、 核 型 及 花粉 可 育 性 等 ， 由 此 才 
可 以 确定 是 否 为 杂种 抑或 平行 演化 。 

Funk (1985 ) 提 出 了 识别 杂种 的 一 些 标准 : D 如 果 有 两 个 分 支 图 描述 同样 的 类 群 ， 
长 度 相近 ， 其 中 只 有 一 个 类 群 位 置 改变 ， 则 该 类 群 很 可 能 为 杂种 ， 其 两 侧 的 类 群 为 亲 
本 ;加 完全 由 了 矛盾 性 状 定义 的 类 群 很 可 能 为 杂种 ;@ 具有 反 向 进化 特征 的 类 群 很 可 能 
是 杂种 ， 如 果 杂 种 没有 继承 双亲 的 所 有 衍 征 ， 则 必然 少数 性 状 上 表现 为 祖 征 BATE 
HER. © 不 具 自 征 的 类 群 很 可 能 是 亲本 ， 如 果 条 种 继承 了 母 本 的 所 有 自 征 ， 则 母 本 不 
再 具有 自 征 ; © 可 建立 同 义 树 (consensus tree ) 或 成 份 分 析 (component analysis ) 来 识 
别 异 常 类 群 。 由 于 杂交 打 乱 了 正常 的 性 状 分 布 格局 ， 所 以 在 不 同 的 运算 方法 下 杂种 位 
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置 常 发 生变 化 ， 可 借 此 识别 杂种 。 上 述 这 些 方法 可 得 出 杂种 假设 ， 再 由 其 他 证 据 加 以 
检验 。 ' 





七 、 生 物 系 统 学 是 否 是 科学 理论 


科学 理论 有 三 条 标准 。 第 一 ， 该 理论 是 否 为 一 套 可 证 伪 的 科学 假设 体系 ?第 二 ， 该 
理论 是 否 有 预见 性 ? 第 三 ， 该 理论 是 否 具有 解释 力 ? 下面 用 这 三 个 标准 来 检验 用 分 支 
理论 指导 建立 的 生物 系统 学 是 否 为 科学 理论 ? 

生物 系统 学 是 一 个 科学 假设 体系 ， 体 现在 : 世 同 源 性 假设 ， 即 认为 相似 性 是 由 共 祖 
性 而 来 ， 这 是 分 支 分 析 的 基础 ， 也 是 系统 学 假设 的 基础 。@ 分 支 分 析 运 算 的 实质 就 是 
将 单个 的 同 源 性 假设 转化 为 分 类 群 的 系统 发 育 假设 ， 形 成 近 裔 共性 的 拱 套 式样 ， 其 谱 
系 含义 是 祖先 后 代 亲 缘 关 系 及 姊妹 群 亲缘 关系 ， 可 由 分 枝 图 得 到 完整 的 表达 。 根 据 分 支 
图 建立 的 分 类 系统 不 仅 是 信息 的 存 取 系统 ， 同 时 也 是 系统 发 育 亲 缘 关 系 的 科学 假 
设 体系 。 

生物 系统 学 的 假设 不 同 于 Popper 严格 意义 的 自然 法 则 ， 因 为 后 者 是 严格 的 字 称 判 
断 (strictly universal statement) ， 适 用 于 任何 时 间 、 地 点 、 无 限 的 对 象 ， 不 可 证 实 仅 
可 证 伪 。 系 统 学 假设 却 多 是 数量 宇 称 判断 (numerically universal statement )， 为 一 系 
列 单 称 判 断 之 和 。 由 于 其 对 象 并 不 是 绝对 无 限 的 ， 可 以 通过 观察 每 一 个 单 称 判断 的 真 伪 
来 检验 其 真实 性 ， 所 以 数量 宇 称 判断 在 原则 上 是 既 可 证 伪 又 可 证 实 的 。 璧 如 ,“ 天 鹅 都 
是 白色 的 ”这 一 假设 ， 虽 然 对 象 数量 极 大 但 毕竟 有 限 ， 所 以 原则 上 是 可 以 证 实 的 。 

怎样 检验 系统 学 假设 呢 ? 由 于 系统 发 育 过 程 是 在 遥远 的 过 去 发 生 的 ， 记 录 这 一 过 
程 的 化 石 又 极其 贫乏 ， 因 此 通过 直接 观察 来 检验 是 几乎 不 可 能 的 。 但 如 Hennig 的 基本 
法 则 所 规定 ， 可 以 用 现存 性 状 分 布 式样 来 检验 。 一 套 性 状 支持 某 一 亲缘 关系 的 假说 ， 另 
外 的 性 状 将 检验 这 些 假说 。 新 发 现 的 性 状 如 不 与 原来 的 系统 学 假设 相 矛 盾 ， 则 它 就 被 加 
强 了 ， 否 则 就 被 证 伪 。 辟 如 ， 在 设想 的 祖先 中 发 现 自 征 ， 则 原来 的 祖先 后 代 关 系 就 被 证 
伪 (Engelmann and Wiley 1977)。 有 必要 指出 ， 因 为 分 枝 图 是 建立 在 最 大 数目 的 一 
致 的 极 化 同 源 性 状 上 ， 所 以 单个 性 状 矛盾 不 能 如 同 对 待 其 他 学 科 中 的 自然 法 则 一 般 被 
证 伪 ， 因 为 出 错 的 也 可 能 是 同 源 性 假设 自身 。 

生物 系统 学 具有 预见 性 是 因为 生物 系统 学 是 巨大 信息 的 概括 ， 每 一 分 类 群 都 与 一 特 
定 的 性 状 组 合 相 联系 ， 这 种 性 状 相关 具有 稳定 性 及 普遍 性 。 某 一 类 群 ， 若 在 某 些 特征 
上 为 共有 衍 征 的 ， 则 进一步 研究 将 说 明 在 其 他 特征 上 也 是 共有 衍 征 的 。 分 支 图 上 的 近 帘 
共性 应 该 彼此 协调 ， 换 言 之 ， 演 化 过 程 应 该 是 单一 及 独特 的 。 这 就 是 分 支 系统 学 的 一 至 
性 假说 (Hypothesis of Congruence ) 这 种 假设 可 作为 演绎 推理 的 前 提 ， 可 以 得 出 一 些 新 
结论 ， 这 就 是 系统 学 预见 性 的 实质 。 可 以 用 Mayr (1969 ) 的 一 段 话 来 说 明 :“ 如 果 鉴 定 
一 个 有 机 体 为 鱼 ， 就 可 以 精确 地 预测 其 骨骼 、 心 脏 、 生 理学 及 繁殖 等 各 方面 的 特征 ”。 

必须 指出 ， 分 类 群 ( 对 植物 尤 是 如 此 ) 常 是 多 义 的 (polythetic )， 即 其 多 个 定义 特征 
中 并 不 是 每 个 都 适合 其 所 有 成 员 。 人 性 状 相关 的 普遍 性 假设 并 不 是 严格 成 立 的， 但 这 并 不 
从 根本 上 损害 系统 学 的 预见 性 。 辟 如 ， 若 发 现 欧 亚 绣 线 菊 Spiraea media 的 时 可 代 
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茶叶 用 ， 就 设想 该 属 其 他 种 类 也 可 代 茶 ， 此 假设 虽 未 必 正 确 ， 但 却 极 富 启 发 意义 。 

相对 于 其 他 学 科 而 言 ， 系 统 学 的 解释 力 是 很 脆弱 的 。 但 是 系统 学 的 阶层 结构 代表 了 
自然 的 亲缘 关系 ， 近 裔 共性 的 格局 是 自然 过 程 的 反映 ， 由 此 建立 的 分 类 系统 概括 了 地 
球 上 生命 谱系 庆 史 的 所 有 知识 。 所 以 ， 对 非 系 统 学 家 而 言 ， 系 统 学 知识 可 以 当 作 是 公理 
一 般 来 解释 一 些 现象 。 辟 如 说 回答 “ 苹果 和 梨 为 什么 结构 一 样 ” 这 样 的 问题 ， 就 可 以 说 
因为 二 者 来 自 一 共同 祖先 。 虽 然 这 个 回答 还 需要 更 多 的 解释 ， 但 它 毕竟 是 最 初步 最 基本 
的 解释 。 

最 后 ， 让 我 们 看 看 分 支 分 析 给 系统 学 带 来 了 什么 新 变化 。 传 统 的 系统 学 充满 了 含糊 
的 , 模棱两可 的 推测 ， 但 是 分 支 分 析 却 是 概念 明晰 、 方 法 严谨 的 新 手段 ， 由 此 建立 的 假 
设 是 精确 表述 的 严格 地 可 以 检验 的 ， 使 我 们 对 自然 界 的 认识 大 大 地 精确 了 一 步 ， 使 得 系 
统 学 反映 了 科学 的 内 在 结构 ( 即 假设 演绎 法 )， 并 成 为 严格 意义 上 的 科学 理论 。 
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